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RÉSUMÉ 


Le but de ce travail est de montrer que les espèces de Microarthro- 
podes du système saprophage obéissent à des règles de partage des 
ressources alimentaires aussi strictes que celles qui sont respectées dans 
le système herbivore. 


Cing règles de partage des ressources alimentaires ont été illustrées à 
l'aide d'exemples pris principalement chez les Collemboles et les Aca- 
riens vivant dans le sol au contact de la matière organique morte et de la 
microflore. 


1 - Les espèces ont accès à la même quantité de nourriture et la 
partagent selon des proportions bien définies. 


2 — Les espèces prennent la même nourriture, mais leur pouvoir 
d'assimilation diffère au niveau de leur tube digestif. 


3 - Les espèces exploitent des ressources nutritives distinctes en 
Jonction de leursladaptations morphologiques et physiologiques. 


4 — Les espèces opèrent un choix trophique sélectif pour assurer le 
développement optimal des jeunes individus. 


5 - Dans une même population, jeunes et adultes entrent en compéti- 
tion pour accéder à la même source de nourriture. 


Ces différentes modalités de partages mises en oeuvre par les espèces 
animales pour réduire la concurrence trophique dans les couches du sol 
vérifient la théorie générale en écologie qui suggère, dans son principe 
d'exclusion compétitive, que les espèces ne peuvent coexister si elles 
recherchent le même type de nourriture. 


La théorie du partage des ressources alimentaires suscite des débats 
passionnés en écologie du sol. Une opinion contraire est exposée à la fin 
de cet article, de manière à permettre au lecteur de se faire une idée plus 
complète sur le sujet. 


INTRODUCTION 


La surface du sol est constamment enrichie de produits 


(*) Ce travail a été en partie financé par l'A.S.P. -Milieu rural du P.ILR.E.N.-C.N.R.S. 
dans le cadre du programme «Conséquences des monocultures de résineux et alternatives 
possibles», Groupe faune des litières (n° de Centre de dépense : 956214). 
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SUMMARY 


Modes of Exploitation and Partitioning of Food Resources 
by Soil Microarthropods in the Saprophagous System 


The main aim of this study is to demonstrate that microarthropod 
species in the saprophagous system obey food resource partitioning 
principles that are just as strict as those operating within the herbivo- 
rous system. 


Five food resource partitioning principles have been demonstrated on 
basis of examples taken primarily from collembolans and acarians 
living in the soil in contact with dead organic matter and with the 
microflora : 


1 — The species concerned have access to the same quantity of 
food, which is partitioned in well-defined proportions. 


2 — Each species takes in the same food, but there are species- 
specific differences in assimilation capacity at the level of the digestive 
tract. 


3 — Each species exploits the available nutrient resources accor- 
ding to its particular morphological and physiological adaptations. 


4 — Each species exhibits trophic selectivity to ensure optimal 
development of immature stages. 


5 — Within a given population, there is competition between imma- 
ture and adult stages for access to a common food source. 


The different partitioning conditions followed by individual species, 
resulting in reduction of competition for food in the soil strata, confirm 
the general ecological theory encapsulated in the principle of competi- 
tive exclusion, that species cannot coexist while sharing the same food 
resources. 


The theory of food resources partioning is a much debated question in 
soil ecology. À controversial view is given at the end of the present 
study, so that the reader may form a clearer opinion on the subject. 


végétaux morts ; les animaux y ajoutent les déchets de leur 
métabolisme ainsi que leurs cadavres ; en profondeur les 
racines des végétaux autotrophes produisent également 
d'importantes quantités de matière organique. Tous ces 
détritus organiques, résidus de la vie des plantes et des ani- 
maux forment la litière du sol (plusieurs tonnes par hectare et 
par an) qui, sans l'intervention des décomposeurs ne cesserait 
de s’accumuler tout en provoquant la stagnation des élé- 
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ments nutritifs indispensables au développement des végé- 
taux supérieurs. 


Les décomposeurs forment la base du système saprophage 
dans tout écosystème ; ils sont représentés par les microorga- 
nismes (Bactéries et Champignons) et de nombreux inverté- 
brés qui les accompagnent ; leur rôle essentiel, à plus ou 
moins long terme, est de minéraliser toute la matière organi- 
que morte qui a été édifiée par les producteurs (végétaux 
autotrophes) et par les consommateurs (animaux herbivores 
et carnivores). 


L'importance du système saprophage comme voie de pas- 
sage obligatoire de toute la matière organique produite dans 
un écosystème est particulièrement mise en évidence par le 
modèle simplifié de l’organisation des réseaux trophiques 
proposé par HEAL et MACLEAN en 1975 (Fig. 1). 


Dans chaque écosystème, il existe deux grands systèmes 
trophiques : un système herbivore se développant aux dépens 
des tissus vivants des végétaux chlorophylliens et un système 
saprophage qui est basé sur la matière organique morte. 
Chacun de ces systèmes est contrôlé par deux ensembles 
hiérarchisés de prédateurs, lesquels d’ailleurs peuvent être 
interchangeables si l’acte de prédation n'est pas uniquement 
monophage. 


Si le système herbivore est biophagique à sa base, le sys- 
tème saprophage repose sur la matière organique morte sans 
effet direct sur le taux d'énergie qui entre dans le système 
(quoiqu’à long terme on peut enregistrer des effets sur la 
production primaire, comme par exemple, un ralentissement 
de la minéralisation au bénéfice d'un stockage de la matière 
organique). 
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Dans le système herbivore, l'énergie contenue dans les 
molécules organiques a deux destinées possibles : elle peut 
être respirée avec dégagement de CO, être dissipée sous 
forme de chaleur, ou bien elle peut passer dans le système 
saprophage. Le système saprophage est donc continuelle- 
ment approvisionné en énergie par le système herbivore et si 
l'écosystème est en équilibre, l'énergie absorbée n'a qu’une 
seule voie pour être libérée,c'est-à-dire à travers la respira- 
tion. Ainsi par sa faculté à recycler sa propre matière à 
travers le pool de la matière morte, on peut dire que le 
système saprophage est conservateur de l'énergie. 


Dans le système saprophage, la totalité de la matière orga- 
nique passe à travers le premier niveau de consommation ; 
90 % sont prélevés par les microorganismes et 10 % sont 
absorbés par les animaux saprophages parmi lesquels chaque 
groupe d’invertébrés compte plusieurs milliers de représen- 
tants ; les plus nombreux sont les Protozoaires, les Néma- 
todes, les Oligochètes, les Microarthropodes qui rassemblent 
essentiellement les Acariens et les Collemboles et les larves 
d’Insectes supérieurs (REICHLE, 1977). 


La pédofaune développe avec la microflore du sol des 
relations complexes synergétiques ou antagonistes et les 
vocables saprophages ou détritivores désignent les animaux se 
nourrissant de matière végétale en état de décomposition ; le 
terme saprophytes s'adresse plus spécifiquement aux repré- 
sentants de la microflore qui vivent réellement aux dépens de 
la matière organique mofte ; le terme nécrophages étant 
réservé aux animaux se nourrissant de cadavres animaux, 
celui de coprophages concerne les animaux absorbant des 
déjections animales. 
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FIG. 1. — Schéma de l'organisation des réseaux trophiques dans un écosystème terrestre, d'après HEAL et MACLEAN (1975) modifié. 
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Toutes les matiéres organiques en décomposition contien- 
nent de nombreux germes microbiens et les animaux du sol 
sont autant intéressés par les produits de l'activité microbio- 
logique que par les organismes eux-mémes. On désignera 
alors les animaux saprophages selon l'élément dominant de 
leur régime alimentaire : organophages pour les mangeurs de 
débris organiques ; géophages pour les mangeurs de terre ou 
d'argile ; mycophages ou ses équivalents mycétophages et 
fongivores| pour les mangeurs de champignons ; bactério- 
phages pour les mangeurs de bactéries (les auteurs anglo- 
saxons utilisent le terme microbivores pour désigner les ani- 
maux se nourrissant de microorganismes sensu /ato). Rap- 
pelons que les mangeurs d'Algues ou phycophages et de 
pollen ou pollinivores ne peuvent étre considérés comme 
faisant partie du système saprophage. Pour plus de détails sur 
la terminologie des régimes alimentaires dans le régne ani- 
mal, on consultera avec profit la liste complète des qualifica- 
tifs et leur étymologie établie par de LUCA et ROY (1983). 


SWIFT et al. (1979) ont voulu mettre plus de clarté dans 
cette terminologie qu'ils jugent trop confuse. Les suffixes 
-vores ou -phages impliquent que les organismes absorbent 
directement les particules alimentaires alors que nombre 
d’entre eux, comme les Champignons, les Bactéries, les Pro- 
tozoaires procèdent par digestion externe. Le suffixe -trophes 
est plus approprié puisqu'il ne préjuge pas de la méthode 
utilisée pour exploiter les ressources alimentaires du milieu ; 
exemples : nécrotrophes, biotrophes, saprotrophes etc. 


Les liens trophiques qui unissent les Microarthropodes à la 
microflore du sol peuvent être révélés par une expérience 
simple de terrain qui utilise le principe bien connu des micro- 
biologistes de la relance de l'activité microbienne sous l'effet 
d'un dessèchement du sol suivi d’une réhumectation progres- 
sive. L'expérience a consisté à étudier le retour des Acariens 
et des Collemboles sur des échantillons de sol (5 X 5 cm) 
ayant subi au préalable un dessèchement à 60°C (KILBER- 
TUS et al... 1976 ; VANNIER, 1979, 1980). Après 8 jours 
d'incubation dans leur emplacement d'origine (rendzine 
forestière en Ile de France), les échantillons ainsi traités ont 
été ensuite contrôlés chaque semaine pendant | mois et com- 
parés à des échantillons témoins prélevés dans le milieu natu- 
rel. Au cours des quatre semaines d'observation, on a 
constaté un développement important de la microflore bac- 
térienne (surtout composée d’Actinomycétes, d'Arthrobac- 
ter, de Xanthomonas et de Bacillus cereus) avec successive- 
ment 4, 13, 24, 16 fois plus de Bactéries dans les échantillons 
traités que dans les témoins (Fig. 2). Il faut ajouter à cette 
forte relance de l’activité bactérienne, le développement de 
six espèces de Champignons parmi lesquelles Tricoderma 
viride, Penicillium funiculosum, Cephalosporium sp., Dorato- 
myces stemonitis et Oidiodendron rhodogenum. Au dévelop- 
pement maximal de la microflore au troisième contrôle a 
coïncidé le retour le plus important des Collemboles Sym- 
phypléones avec 12,5 fois plus d'individus dans les échantil- 
lons traités que dans les échantillons témoins, et 4,3 fois plus 
de Collemboles Arthropléones alors que les Acariens Mésos- 
tigmates atteignaient leur maximum d’affluence dès le deu- 
xième contrôle. En revanche les Acariens Oribates n’ont pas 
été beaucoup attirés par le développement de la microflore 
totale dans ce type de sol. 


D'autres expériences basées sur le même principe de la 
recolonisation de milieux riches en matière organique, telles 
que par exemple les feuilles mortes d’un arbre tropical (Epe- 
rua falcata) de Guyane Française, ont également montré que 
les Microarthropodes du sol, en particulier les Collemboles 
Isotomides, rejoignaient en plus grand nombre les échantil- 
lons de feuilles dont la surface des fragments était comprise 
entre 1 cm? et 1 mm’, et sur lesquels Bactéries et Champi- 
gnons se développaient le plus activement (KILBERTUS et 
VANNIER, 1983). 


Malgré les énormes quantités de matière organique morte 


FREQUENCES RELATIVES DES MICROORGANISMES ET DES ANIMAUX 


FIG. 2. — Résultats d'une expérience in situ de recolonisation simultanée par 
les microarthropodes saprophages et les microorganismes sur des échantillons 
de sol préalablement défaunés à 60°C, d'après KILBERTUS, VANNIER et 
VERDIER (1976). modifié. 


produite chaque année (3 à 4 tonnes/hectare de feuilles dans 
une chénaie européenne, 7 à 8 tonnes/hectare de feuilles en 
forêt tropicale amazonienne), il n’existe pas d’excés de res- 
sources alimentaires dans le sol lorsque l'écosystème est en 
équilibre. En effet, si la destruction des éléments figurés de la 
matiére organique est plus ou moins longue selon le type de 
sol, on n’assiste qu’exceptionnellement à des accumulations 
de litières dans les forêts. Cette constatation implique que les 
espèces animales du sol occupent des niches écologiques 
différentes pour coexister et accomplir une fonction précise 
dans les rouages des mécanismes de la biodégradation. 


L’écologiste est alors conduit à rechercher des différences 
dans les modes de nourriture et les conditions de vie entre les 
espèces partageant les mêmes biotopes. MACMILLAN 
(1975) en se référant aux travaux de DE BACH (1966) et 
SLOBODKIN et al. (1967) rappelle que, dans son principe 
d'exclusion compétitive, la théorie générale en écologie sug- 
gère que les espèces ne peuvent coexister si elles ont un régime 
alimentaire identique. 


Si la règle du partage des ressources alimentaires s’appli- 
que facilement aux espèces animales appartenant au système 
herbivore, en revanche elle est moins évidente pour les 
espèces qui composent le système saprophage, à l'exception 
des prédateurs et des parasites. La tâche de l'écologiste du sol 
est immense quand on songe aux milliers d'espèces représen- 
tées par des millions d'individus qui peuplent tous les milieux 
édaphiques, à titre d'exemple rappelons que PONGE in 
ARPIN et al. (1985) a recensé 44 espèces de Collemboles en 
prospectant les couches supérieures d'un sol brun calcaire à 
l’aide d’une sonde pédologique de 5 cm de diamètre sur une 
épaisseur de 8 cm dans une charmaie à Brunoy (Essonne) et 
que CANCELA DA FONSECA et al. (1967) ont inventorié 
36 espèces d’Acariens Oribates sur le même site forestier. 


Depuis une décennie, un grand nombre d'articles consa- 
crés aux régimes alimentaires des animaux du sol est apparu 
dans la littérature spécialisée, mais peu d'entre eux ont eu 
pour but avoué d'expliquer la coexistence des espèces par le 
partage des ressources trophiques dans leur milieu. La 
grande majorité des travaux a plutôt mis l'accent sur la 
présence active de la pédofaune dans les processus de décom- 
position de la matière organique. Dans cette optique, on lira 
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avec profit la synthèse de CANCELA DA FONSECA et 
POINSOT (1983) relative aux Microarthropodes. Notre 
propos est de montrer que les espéces de Microarthropodes 
du systéme saprophage obéissent a des régles de partage des 
ressources alimentaires aussi strictes que celles qui sont res- 
pectées dans le système herbivore. A l’aide d'exemple pris 
principalement chez les Collemboles et les Acariens nous 
examinerons successivement cinq règles de partage faisant 
appel à des modalités différentes. 


I — LES ESPÈCES ONT ACCES A LA MEME 
QUANTITE DE NOURRRITURE ET LA 
PARTAGENT SELON DES PROPORTIONS 
BIEN DEFINIES 


Lorsque plusieurs espéces occupent le méme biotope et ont 
accès aux mêmes ressources trophiques, il s'instaure un 
consensus qui permet à chacune d’entre elles de prendre sa 
part (1). 


Dans la littérature de zoologie du sol, les exemples de 
partage de la nourriture selon des proportions définies sont 
les plus nombreux ; nous en avons relevé trois qui nous sont 
apparus particulièrement significatifs : 


1 — Trois espèces de Collemboles, Orchesella flavescens, 
Tomocerus minor, Tomocerus, longicornis, vivant dans la 
litière d’un taillis de noisetiers dans le Kent (Grande- 
Bretagne) respectent une règle de partage de la nourriture 
qu’ANDERSON et HEALEY (1972) ont étudié au cours 
d'un cycle annuel. 


L’inventaire des tubes digestifs (technique de filtration de 
MACMILLAN et HEALEY, 1971) des trois espèces a révélé 
des différences significatives entre le nombre des particules 
absorbées et leur teneur en matiére fongique. Le recensement 
du nombre de particules ingérées dont la taille est supérieure 
à 10 um a donné les résultats suivants : Orchesella flavescens 
(350 individus examinés) : 3.605 particules dont 9,2 % de 
Champignons ; Tomocerus minor (525 individus examinés) : 
8.485 particules dont 38,7 % de Champignons ; Tomocerus 
longicornis (200 individus examinés) : 5.790 particules dont 
46 % de Champignons. 


Orchesella flavescens absorbe surtout des éléments fongi- 
ques allongés (50 à 150 um) qui sont pour l'essentiel des 
Conidiophores de Dématiés Hyphomycètes (Chlara et Endo- 
phragmia), et du matériel végétal dont les éléments cellulaires 
sont encore figurés. 


Tomocerus minor absorbe de plus grandes quantités de 
Champignons où les conidiophores de Dématiés sont moins 
fréquents que dans le tube digestif de l'espèce précédente. 
Cépendant le matériel végétal est dans un état de dégradation 
plus avancé avec des fragments brun-foncés. 


Tomocerus longicornis ingère des quantités de champi- 
gnons significativement plus importantes que Tomocerus 
minor, ce qui laisserait supposer que ces deux espèces exploi- 
tent la même source nutritive à des degrés différents. Tomoce- 
rus longicornis est un Collembole qui peut atteindre une taille 
de 8 mm et il est capable d’absorber des fragments fongiques 
de plus gros calibre que Tomocerus minor espèce de taille 
moyenne n’excédant pas 4 mm. ANDERSON et HEALEY 
ont estimé n'avoir pas assez de données pour établir une 
corrélation significative entre la taille des Collemboles et la 
grosseur des particules ingérées. L'hypothèse est cependant 
vraisemblable puisque le partage du même stock de nourri- 


{1) Dans le cadre d'un partage des ressources alimentaires, un consensus ne signifie pas que 
la compétition interspécifique n'existe plus (LEBRUN, 1984 in litteris). 


ture par des espèces de différentes tailles a déjà été signalé 
dans le domaine marin par CROKER (1967) en montrant 
que des grandes espèces d’Amphipodes intertidales se nour- 
rissaient des plus grosses particules alimentaires, alors que les 
petites espèces prenaient les plus fines. 


2 — Trois espèces de Collemboles, Onychiurus armatus, 
Onychiurus furcifer et Tullbergia callypygos vivent dans le sol 
à la périphérie des nids d’une fourmi (Formica rufa) peuplant 
un taillis mixte de hétres et de noisetiers dans la région de 
Canterbury (Grande-Bretagne). 


MACMILLAN (1975) a observé le contenu digestif des 
trois espèces de Collemboles (technique de filtration de 
MACMILLAN et HEALEY, 1971) qu'il a comparé au 
contenu de petits capillaires de verre semblables en taille et en 
volume au corps d’un Onychiuridae moyen. Les capillaires 
de verre avaient été enfoncés au hasard dans le sol où vivent 
les trois espèces de Collemboles et ont joué le rôle de «tubes 
digestifs artificiels» se remplissant de matière édaphique sans 
opérer de choix. 


Les composantes majeures du régime alimentaire ont été 
réparties en trois fractions : 


Onychiurus armatus ; végétaux : 55,0 % ; Champignons : 
16,5 % ; minéraux : 28,3 % 


Onychiurus furcifer ; végétaux : 50,7 % ; Champignons : 
9,8 % ; minéraux : 39,4 % 


Tullbergia callypygos ; végétaux : 50,0 % ; Champignons : 
5,5 % ; minéraux : 44,5 % 


Tubes digestifs artificiels : végétaux : 66,6 % ; Champi- 
gnons : 7,2 % ; minéraux : 26,0 


Des différences significatives existent entre les contenus 
des tubes digestifs des trois espèces de Collemboles et celui 
des capillaires de verre démontrant que les animaux font une 
sélection des matériaux qu’ils ingèrent. Il est néanmoins sur- 
prenant de constater que les tubes digestifs des animaux 
contiennent plus de minéraux que les tubes capillaires de 
verre. 


Si les trois espèces prennent sensiblement la même quantité 
de matériel végétal, en revanche elles exploitent les champi- 
gnons du sol et la masse minérale à des degrés différents. 
Cette matière minérale est principalement constituée d’agré- 
gats argileux qui renferment des colonies bactériennes (AR- 
PIN et al., 1980). Onychiurus armatus est une espèce domi- 
nante dans le site prospecté par MACMILLAN et Onychiu- 
rus furcifer et Tullbergia callypygos peuvent étre considérées 
comme des espèces «fugitives» coexistant avec l'espèce la 
plus abondante et partageant les mémes ressources alimen- 
taires. On entend par espéces «fugitives», les espéces qui 
disparaissent à un endroit donné à la suite d’une forte compé- 
tition et peuvent se développer à un autre endroit lorsqu'une 
nouvelle niche écologique est disponible. Le sol est formé 
d'une mosaïque de microhabitats indépendants les uns des 
autres avec leurs ressources alimentaires propreset se prête 
aisément au maintien des espèces dominées. 


3 — Deux espèces de Collemboles appartenant au même 
genre, Tomocerus minor épigée vivant dans la litière d'une 
hêtraie, Tomocerus problematicus cavernicole stricte peu- 
plant les profondeurs du réseau karstique, se côtoient à l'in- 
térieur de la grotte de Sainte-Catherine (Pyrénées arié- 
geoises) à un endroit proche de l’entrée (-30 m de dénivella- 
tion) qui est la profondeur maximale atteinte par l'espèce de 
surface, et la limite supérieure de biotope fréquenté par l’es- 
pèce souterraine. 


L'examen du contenu intestinal et des fécès (techniques des 
coupes fines examinées en microscopie électronique à trans- 
mission, KILBERTUS et VANNIER, 1979) a été effectué sur 
plus de 50 individus de chaque espèce récoltée dans la zone de 
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FIG. 3. — Observation en microscopie électronique à transmission du contenu digestif de deux espèces de Collemboles vivant sur le même site à l'intérieur d'une 
grotte ariégeoise. En haut : Tomocerus minor, a : présence de résidus fongiques et de bactéries : b : présence de nombreuses basidiospores vidées de leur cytoplasme. En 
bas : Tomocerus problematicus, ¢ : présence de nombreux feuillets d'argile et de bactéries ; d : présence de spores à parois fortement dégradées (échelles en micromètres), 


d'après KILBERTUS et VANNIER (1981) 
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contact à l’intérieur de la grotte (KILBERTUS et VAN- 
NIER, 1981). 


A la limite des conditions de vie épigée, Tomocerus minor 
conserve ses habitudes alimentaires en ingérant des spores, 
du mycélium et du matériel végétal d’origine foliaire, comme 
les individus qui vivent à l’extérieur de la grotte (Fig. 3 a). Les 
spores ont une ultrastructure pariétale qui rappelle celledes 
Basidiomycètes et sont toutes vidées de leur contenu cyto- 
plasmique (Fig. 3 b). Les féces renferment des fragments 
végétaux qui se mélent au substrat argileux provoquant ainsi 
une invasion secondaire de microorganismes. 


Le contenu intestinal de Tomocerus problematicus différe 
profondément de celui de Tomocerus-minor, car on note la 
présence de nombreux feuillets d’argile auxquels sont asso- 
ciées des bactéries (Fig. 3 c) ; par ailleurs, les spores fongiques 
apparaissent déchiquetées et trés osmiophiles avec des parois 
fortement dégradées (Fig. 3 d). Tous ces éléments sont entou- 
rés par des fibrilles plus ou moins allongées d’origine végé- 
tale. Les féces offrent la mémg physionomie avec cependant 
des repousses fongiques secondaires. Les enveloppes spo- 
rales déchiquetées peuvent correspondre à un remaniement 
mécanique des spores délaissées par Tomocerus minor. On 
peut admettre que les deux espèces exploitent les Champi- 
gnons Basidiomycètes de leur biotope commun sans entrer 
directement en concurrence. C’est certainement la géophagie 
qui distingue le plus les deux espèces de Collemboles et qui 
leur permet de cohabiter sans entrer en compétition pour la 
quête de nourriture. 


La tendance à la géophagie de l'espèce troglobie, Tomoce- 
rus problematicus, par rapport à l'espèce litiéricole, Tomoce- 
rus minor a été vérifiée en soumettant alternativement les 
animaux à un régime alimentaire avec ou sans présence d’ar- 
gile. L'expérience a porté sur 10 exemplaires de chaque 
espèce et a duré près de 5 mois ; elle a consisté à surveiller le 
poids de chaque individu et à contrôler périodiquement le 
contenu digestif d’un animal pris au hasard dans chaque lot. 


Les résultats des mesures pondérales sont rassemblés dans 
le tableau I. Au cours de la première période (A), les deux 
espèces placées sur argile avec de la nourriture (30 milli- 
grammes de superlevure par individu) ont gagné du poids ; 
6,9 % chez Tomocerus minor et 15,6 % chez Tomocerus pro- 
blematicus ; le contrôle des contenus digestifs a montré que 
l'espèce cavernicole a absorbé de grandes quantités d'argile, 
alors que l’espèce épigée s’est nourrie uniquement de levures. 
Au cours de la deuxième séquence (B), les espèces ont été 
privées de nourriture ; Tomocerus minor a accusé une forte 
diminution de poids et son excédent n’est plus que de 1,6 % ; 
Tomocerus problematicus a maintenu son poids au méme 
niveau que précédemment (+ 15,3 %). Au cours de la troi- 
sième période (C) les animaux ont à nouveau reçu de la 
nourriture ; Tomocerus minor a continué à décliner et le taux 
de mortalité a atteint 83 % ; Tomocerus problematicus a 
toujours maintenu son poids au même niveau (+ 16/1 %). Au 
cours de la quatrième période (D), l’espèce cavernicole a vécu 
sur un milieu holorganique sans argile et son poids a rapide- 
ment diminué ( - 8,8 %) ; le contrôle du tube digestif a révélé 


x TABLEAU I 
Evolution des biomasses chez deux espèces de Collemboles placées dans les mêmes conditions d'élevage. 
Poids frais moyen (avec écart-type) après chaque période Y 4, Yp. Ae etc. 
Gains et pertes exprimés en pourcentages par rapport au poids frais moyen Yọ des individus au début de l'expérience 


SÉQUENCES 
FIN DE LA FIN DE LA 
xs PERIODE A PERIODE B 
ESPÈCES 
Tomocerus Yo = 1,531 mg Yo = 1,531 mg 
minor (0,237) (0,237) 
YA = 1,637 mg YB = 1,556 mg 
(0,248) (0,299) 
n=10 
gain = 6,9 % gain = 1,6 % 
Tomocerus Yo = 1,486 mg Yo = 1,486 mg 
(0,106) (0,106) 
problematicus 
YA = 1,718 mg YB = 1,713 mg 
(0,127) (0,142) 
n=10 
gain = 15,6 % gain = 15,3 % 


Période A : Argile et nourriture (42 jours) 
Période B : Argile seule (12 jours) 

Période C : Argile et nourriture (23 jours) 
Période D : Nourriture seule (32 jours) 
Période E : Argile et nourriture (26 jours). 


FIN DE LA FIN DE LA FIN DE LA 
PERIODE C PERIODE D PERIODE E 
Yo = 1,528 mg 
(0,102) 
Yc = 1,539 mg DISPARITION DES 
(0,180) 
10 INDIVIDUS 
perte = 0,7 % 
Yo = 1,486 mg Yo = 1,488 mg Yo = 1,427 mg 
(0,106) (0,126) (0,088) 
Yc = 1,725 mg Yp = 1,596 mg YE = 1,598 mg 
(0,136) (0,111) (0,118) 
gain = 16,1 % gain = 7,3 % gain = 12% 
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que la lumière intestinale était complètement vide. Au cours 
de la dernière période (E), la présence d’argile a permis à 
Tomocerus problematicus de reprendre du poids, avec un gain 
de 12 % par rapport au poids initial. 


Cette expérience de laboratoire comme les observations in 
situ confirment la géographie très marquée de Tomocerus 
problematicus et consacrent ce Collembole comme espèce 
exclusivement troglobie. 


II — LES ESPECES PRENNENT 
LA MEME NOURRITURE, MAIS LEUR 
POUVOIR D’ASSIMILATION DIFFERE 
AU NIVEAU DE LEUR TUBE DIGESTIF 


11 arrive souvent que l'on ne puisse pas trouver de diffé- 
rences qualitatives et quantitatives dans les éléments ingérés 
par plusieurs espèces sympatriques et la règle de partage 
précédente ne semble pas applicable. Von TÖRNE (1967 a et 
b) a déduit de cette constatation que des espèces de Collem- 
boles telles que Sinella coeca, Proisotoma minuta et Hypogas- 
trura bengtssoni bénéficiaient de l’activité enzymatique de 
bactéries abritées dans leur tube digestif, et qu’il existait des 
différences interspécifiques dans le répertoire enzymatique 
des bactéries symbiotiques. Chez d’autres animaux du sol 
comme les- Nématodes, une microflore bactérienne bien 
déterminée est étroitement associée à chaque espèce ; Caeno- 
rhabditis elegans est toujours accompagnée de trois bactéries 
définies : Bacillus megaterium, Pseudomonas maltophila et 
Flavobacterium sp. (BRUN, 1966) ; c’est également le cas 
d’autres espèces de Nématodes libres extraites de composts 
horticoles et de fumiers comme Choriorhabditis oxycerca qui 
abrite régulièrement les bactéries Serratia sp. 1, Flavobacte- 
rium et Pseudomonas ; Mesarhabditis quercophila qui abrite le 
complexe bactérien Proteus sp., Bacillus sp. et Flavobacterium 
sp. ; Mesorhabditis ultima qui abrite deux bactéries Serratia 
sp. 2 et Bacillus sp. (CAYROL, 1975). 


La spécificité de la microflore intestinale chez les microar- 
thropodes est une réalité qu’il faut prendre en compte si on 
veut comprendre l’organisation des réseaux trophiques dans 
le sol: ZINKLER (1971) a trouvé des différences dans l'acti- 
vité des carbohydrases chez les Acariens Oribates et les Col- 
lemboles et ces différences enzymatiques permettraient à ces 
deux groupes zoologiques d’ingérer les mêmes particules 
alimentaires pour les utiliser différemment au niveau de l’as- 
similation. Certaines espèces d'Oribates comme Eupelops pli- 
catus etde Collembolescomme Tomocerus flavescens et Ony- 
chiurus subuliginatus possédent des enzymes dominants 
comme la saccharose, la maltase et l’alpha-amylase qui leur 
permettent d’hydrolyser les éléments intracellulaires des 
algues, du mycélium fongique et des bactéries. En revanche 
d’autres espèces d’Oribates comme Phthiracarus piger et 
Nothrus silvestris possèdent des carboxyméthylcellulase, xy- 
lanase et pectinase qui leur permettent de s'attaquer directe- 
ment aux composants structuraux de la matière végétale. 


La démonstration de ZINKLER montrant que certaines 
espèces de Collemboles sont incapables de dégrader la cellu- 
lose et la lignine peuvent expliquer les différentes quantités de 
nourriture ingérées par les trois espèces examinées précé- 
demment par ANDERSON et HEALEY (1972). D'autres 
espèces ont recours à la coprophagie comme moyen plus 
efficace pour exploiter les ressources alimentaires de leur 
milieu. Ce phénomène a été clairement montré par REISIN- 
GER (1972) chez l'Acarien Tyrophagus putrescentiae qui se 
nourrit du Champignon Hyphomycète Dendryphiella vinosa 
en préférant d'abord les organes sporifères, puis le mycélium 
à parois mélanisées. Les mélanines sont des substances diffi- 
cilement biodégradables et se trouvent concentrées dans les 


déjections de l’Acarien. Après que certaines bactéries se 
soient installées dans les déjections, celles-ci sont ingérées par 
l’Acarien qui après une double digestion parvient à faire 
éclater les structures des mélanines qui sont ensuite disper- 
sées dans le milieu extérieur. 


Le partage des ressources alimentaires au cours du transit 
intestinal peut être illustré par deux espèces de Collemboles 
vivant côte à côte dans la partie supérieure de la couche de 
litière dans nos forêts tempérées : Orchesella villosa et Orche- 
sella cincta sont deux espèces réputées phycophages (JOOS- 
SE et TESTERINK, 1977) qui exploitent les algues du genre 
Pleurococcus qui recouvrent l'écorce des branches de bois 
mort. Des dizaines d'individus appartennt à ces deux espèces 
ont été simultanément capturés au même endroit, puis ont été 
séparés pour récolter les féces qui ont été aussitôt fixées à 
l'acide osmique (KILBERTUS et VANNIER, 1979). 


L'étude des déjections en microscopie électronique à 
transmission a révélé deux modes d’exploitation des algues. 
Chez Orchesella villosa le contenu cytoplasmique des algues a 
complètement disparu, alors que la paroi cellulaire est prati- 
quement intacte (Fig. 4 a) ; l'espèce absorbe également des 
hyphes de champignons dont certains sont encore fonction- 
nels (fig.4 b). Chez Orchesella cincta, le contenu cytoplasmi- 
que des algues est respecté, comme en témoigne la présence 
des lamelles photosynthétiques qui restent bien visibles, mais 
ce sont les parois cellulaires, riches en polysaccharides, qui 
ont été attaquées par les enzymes digestifs (Fig. 4 c) ; cette 
espéce compléte son régime alimentaire en ingérant des 
spores fongiques dont elle doit exploiter le cytoplasme, si on 
en juge par les fractures qui apparaissent a leur surface (Fig. 
4 d). 


III — LES ESPECES EXPLOITENT DES 
RESSOURCES NUTRITIVES DISTINCTES 
EN FONCTION DE LEURS ADAPTATIONS 
MORPHOLOGIQUES ET 
PHYSIOLOGIQUES 


Certaines sources trophiques ne peuvent étre exploitées si 
les espèces animales n’ont pas développé des adaptations 
morphologiques et physiologiques particulières pour s'en 
emparer. 


Avant d'être ingérées, les matières nutritives passent par le 
complexe buccal qui est souvent spécialisé dans une fonction 
mécanique précise, En effet, les pièces buccales des Collem- 
boles et des Acariens ont des structures variées qui sont le 
reflet du régime alimentaire de ces deux groupes vivant côte à 
côte dans le sol. SWIFT ez al. (1979) rapportent que la 
plupart des Collemboles machent leur nourriture et ont sur- 
tout développé leurs mandibuleset les maxilles. Ainsi chez 
certaines espèces comme Tomocerus minor, les mandibules 
possédent une plaque molaire pour broyer les éléments résis- 
tants de la matiére végétale morte. Cette plaque peut dispa- 
raitre chez d’autres espèces qui se contentent de mordiller les 
parties tendres. Chez certains Collemboles, les pièces buc- 
cales sont réduites à des stylets qui percent les parois végé- 
tales ou fongiques pour permettre à quelques espèces spécia- 
lisées comme Neanura de sucer le liquide intracellulaire 

Les Acariens Oribates montrent aussi de telles spécialisa- 
tions dans la forme de leurs pièces buccales en relation avec 
leurs habitudes alimentaires. Ainsi, les Phthiracaridae xylo- 
phages possèdent des chélicères robustes pourvues de mus- 
cles adducteurs puissants pour creuser le bois, tandis que les 
Pelopsidae ont des chélicères graciles leur permettant de 
prendre en compte le matériel fongique. Entre ces extrêmes, il 
existe toutes les formes intermédiaires parmi lesquelles se 
rangent les espèces brouteuses. 
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FIG. 4, — Observation en microscopie electronique à transmission et à balayage du contenu digestif de deux especes sy mpatriques de Collemboles vivant dans la 


litière de foréts tempérées. En haut : Orchesella villosa. a : présence d'algues vidées de leur contenu cytoplasmique ;b : présence d’hyphes mycéliens dont certains sont 
parfaitement viables. En bas : Orchesella cincta, C : présence d'algues viables avec leurs lamelles phytosynthétiques à l'intérieur du cytoplasme, mais avec leurs parois 


partiellement lysées ; d : présence dans les féces de nombreuses spores dont l'enveloppe a été brisée (échelles en micromètres), d'après KILBERTUS et VANNIER 
(1979), modifié 
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L’anatomie du tube digestif contribue aussi à spécialiser 
les espéces de Microarthropodes dans une fonction trophi- 
que leur permettant d’exploiter plus efficacement les res- 
sources nutritives du sol. Chez le Collembole Entomobryo- 
morphe Tomocerus minor, l'oesophage conduit directement 
les aliments dans l'intestin moyen qui reçoit les tubes de 
Malpighi dans sa partie distale. Chez l’Acarien Oribate Pla- 
tynothrus, il existe des glandes proventriculaires qui débou- 
chent à la base de l’oesophage et précèdent deux voluminuses 
expansions du tube digestif (caecum) avant l'accès à l'intestin 
moyen. Chez cette espéce d’Acariens, le transit alimentaire 
est plus long et plus complexe ce qui n'est pas sans consé- 
quences sur l'efficacité du catabolisme des aliments. En effet, 
les Oribates à l’instar des Collemboles compactent les 
matières non digérées ce qui crée des conditions particulières 
à l’intérieur des féces pour les microorganismes (PONGE, 
comm: pers.). 


Au cours de leur cycle vital, l’activité nutritionnelle des 
espèces de Microarthropodes n'est pas permanente, elle est 
périodiquement interrompue à l'approche de crises physio- 
logiques que sont les mues répétitives des insectes amétaboles 
(jusqu’à 37 chez le Collembole Orchesella cincta, LINDEN- 
MANN 1950), et par les métamorphoses chez les Acariens 
(larves, protonymphes, deutonymphes, tritonymphes, adul- 
tes). On peut alors considérer que des animaux comme les 
Collemboles passent environ 40 à 50 % de leur vie à ne pas se 
nourrir (ANDERSON et HEALEY, 1972). Cette inactivité 
trophique qui périodiquement écarte environ la moitié des 
effectifs d’une population de la quête de nourriture est un 
argument supplémentaire pour expliquer la coexistence 
interspécifique et le partage des ressources alimentaires dans 
un endroit donné. Ainsi pendant que les individus d’une 
population sont en repos digestif, les individus d’une autre 
population peuvent avoir accès à la même source de nour- 
riture. 


Certaines espèces sensibles à des évènements climatiques 
saisonniers comme la sécheresse ou la température (VAN- 
NIER, 1970) entrent en diapause estivale. JOOSE et TES- 
TERINK (1977) ont observé ce phénomène dans une popula- 
tion du Collembole Orchesella cincta dont un grand nombre 
d'individus possédaient un tube digestif vide au cours de 
plusieurs étés successifs. D'autres espèces moins résistantes 
comme Tomocerus minor quittent leur biotope devenu hostile 
et se réfugient dans des zones abritées plus humides (VER- 
HOEF, 1977). Il faut donc considérer le comportement éco- 
physiologique des espèces (VANNIER, 1983) comme para- 
mètre explicatif de la coexistence interspécifique et du 
partage des ressources trophiques, et l'exemple de la coloni- 
sation d’une bûche de bois mort par deux espèces de Collem- 
boles (VANNIER et KILBERTUS, 1984) nous fournit l'oc- 
casion d'illustrer ce propos. 


L'espace offert par des bûches de bouleau reposant sur le 
sol se répartit en deux zones distinctes (Fig. 5) : une zone 
supérieure sèche occupée par un Entomobryidae Willowsia 
buski et une zone humide en contact avec le sol habitée par un 
Isotomidae, Folsomia candida. Des analyses microbiologi- 
ques effectuées dans les deux parties des bûches colonisées 
par les Collemboles n’ont pas montré de différences ni quali- 
tatives ni quantitatives. Par ailleurs, l'observation en micro- 
scopie électronique de coupes transversales du tube digestif 
des deux espèces n’a pas permis de conclure à des régimes 
alimentaires différents. En revanche, les diagrammes de 
transpiration révèlent nettement le comportement hygro- 
phile de Folsomia candida et le comportement xérophile de 
Willowsia buski (Fig. 5) et traduisent l'adaptation de ces 
espèces à leur milieu respectif. Dans cet exemple, le partage 
des mêmes ressources alimentaires s’est établi de manière 
indirecte, en fonction des capacités physiologiques de chaque 
espèce à supporter les contraintes microclimatiques. A une 
échelle plus vaste, au niveau des grandes zones climatiques 
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FIG. 5. — Exploitation d'une bûche de bois mort par deux espèces de Collem- 
boles en fonction de leur résistance à la sécheresse : étude comparée de la 
transpiration au cours d'une augmentation continue de la température, 
d'après VANNIER et KILBERTUS (1984), modifié. 


sur les continents, d’autres groupes zoologiques comme les 
Mammifères exploitent également les ressources alimentaires 
de leur milieu en fonction de leurs aptitudes physiologiques. 


IV — LES ESPECES OPERENT UN CHOIX 
TROPHIQUE POUR ASSURER 
LE DEVELOPPEMENT OPTIMAL 
DES JEUNES INDIVIDUS 


Tous les animaux ont en commun d’opérer des choix sélec- 
tifs dans le stock de nourriture consommable. KNIGHT et 
ANGEL (1967) ont remarqué que le Collembole Tomocerus 
flavescens se nourrit d’hyphes de champignons dans la 
nature, en revanche, en captivité, à l'abri de toute concur- 
rence interspécifique, il porte son choix sur les spores qui est 
un aliment génralement très convoité par d’autres espèces 
comme Orchesella cincta(KILBERTUS et VANNIER, 1979). 
L’Acarien Tyrophagus putrescentiae choisit d’abord les 
conidies du champignon Dendryphiella vinosa avant de pren- 
dre en compte les parties mélanisées (REISINGER, 1972). 
Des observations plus récentes effectuées par PONGE et 
CHARPENTIE (1981) ont montré que le Collembole Pseu- 
dosinella alba préfère les spores de champignons aux hyphes 
et aux conidiophores. Lorsqu'un champignon sporule ce 
sont les spores pratiquement seules qui sont ingérées, mais 
lorsque le mycélium est stérile, les hyphes sont coupées en 
morceaux et subissent une lyse complète au cours du transit 
intestinal surtout lorsque les parois ne sont pas mélanisées. 
Pseudosinella alba pourrait alors partager le même biotope 
que Hypogastrura tullbergi sans entrer en concurrence tro- 
phique ; en effet la seconde espèce préfère les champignons à 
faible sporulation (MILLS et SINHA, 1971) comme les 
Dématiés, alors que Pseudosinella alba apprécie davantage 
les productions sporales des Basidiomycètes. Cette exploita- 
tion des éléments fongiques par ces deux espèces relève d’une 
spécialisation alimentaire comme il en existe dans le système 
herbivore. 


Tout ce qui est ingéré n’est pas totalement assimilé et 
parfois certains éléments peuvent se révéler toxiques. Ainsi 
Tomocerus minor dans la litière d'une Charmaie consomme 
fréquemment trois espèces de Champignons : Cladosporium 
herbarum, Trichoderma viride et Penicillium sp. Or, lorsque le 
Collembole est mis en présence des deux derniéres espéces 
fongiques, il refuse de se nourrir et dépérit ; en revanche, il 
accepte volontiers la premiére espéce dont les hyphes sont 
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entièrement digérées et les spores comme les conidiophores 
sont réduites à leurs enveloppes où persistent encore quelques 
granules de mélanine (KILBERTUS et VANNIER, 1981). 
Les Champignons qui ne conviennent pas au Collembole 
sont alors convoités par d'autres Microarthropodes. Penicil- 
lium sp. est particulièrement consommé par l’Acarien Ori- 
bate Belba corynopus, et Trichoderma viride est surtout 
recherché par les stases juvéniles de l'Oribate Damaeus cla- 
vipes (LUXTON, 1972). 


Plus que leur quantité, la qualité des produits à consom- 
mer conduit les espèces animales à se spécialiser. La valeur 
nutritive de la matière organique morte et de la microflore 
qui lui est associée contribuent à réduire la concurrence 
trophique entre les espèces de microarthropodes. Deux 
exemples pris chez les Collemboles vont illustrer l'impor- 
tance de la qualité des substances nutritives sur le dévelop- 
pement post-embryonnaire de deux espèces : 


1 — Une douzaine d'individus juvéniles de Tomocerus 
minor d'un poids moyen de 0,400 mg ont été élevés séparé- 
ment sur une couche d'argile (bentonite) avec comme nourri- 
ture de la litiére récoltée en automne dans une forét mixte a 
l'Est d'Orléans (Loiret). Le matériel foliaire de la litière était 
composé de feuilles de Chênes sessiles (4,5958 + 0,094 
cal/mg) et d'aiguilles de Pin sylvestre (5,0138 + 0,121 
cal/mg) qui ont été préalablement traitées à la chaleur (60°C) 
pendant 24 heures pour éliminer d'éventuels compétiteurs 
saprophages tels que Nématodes, Acariens et autres Col- 
lemboles. 


Un nombre équivalent d'individus juvéniles a été placé sur 
de la litière pure de Chêne ou de Pin, afin de savoir si l'espèce 
opère un choix trophique entre les deux types de matériel 
foliaire. 


Les conditions d'élevage ont été identiques pour tous les 
lots d'individus : 20°C et 100 % H.R. Chaque animal a été 
pesé tous les 7 jours à l'aide d’une microélectrobalance (sen- 
sibilité 0,1 microgramme) afin de tracer la courbe de crois- 
sance pondérale relative de Tomocerus minor (Fig. 6). Pen- 
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dant l'expérience, le relevé hebdomadaire des individus 
décédés a permis de suivre l'évolution des taux de mortalité 
(Fig. 6). 


Les individus vivant sur la litière mixte ont une croissance 
pondéralerapide au cours des premières semaines d’expé- 
rience et atteignent un maximum de croissance à la 5ème 
semaine avec un gain de poids de 77 % par rapport au poids 
initial. La mortalité est faible et affecte seulement le tiers de 
l'effectif après 8 semaines d'élevage. 


Les individus vivant sur la litière pure de Chêne sessile ont 
un taux de croissance pratiquement nul. La reprise de poids 
maximale n’atteint pas 6 % après 5 semaines d'expérience. La 
mortalité s'accroît rapidement après 2 semaines d'élevage, et 
4 semaines plus tard, tous les individus ont disparu. 


Les individus vivant sur la litière pure de Pin sylvestre 
possèdent la croissance la plus rapide avec une prise de poids 
maximale de 110 % après 5 semaines d'expérience. Le taux de 
mortalité reste faible, n’excédant pas 33 % pendant les 2 mois 
d'élevage. 


Les résultats de cette expérience montrent à l'évidence que 
Tomocerus minor se nourrit préférentiellement d’aiguilles de 
Pin et de la microflore qui est associée en lui fournissant les 
éléments énergétiques pour assurer sa croissance optimale. Il 
est possible d'avancer l'hypothèse selon laquelle une ou des 
substances toxiques, inhibitrices du développement post- 
embryonnaire du Collembole, se trouvent dans les feuilles de 
Chêne sessile. On sait que la litière du chêne comparée à celle 
du pin renferme un pourcentage plus élevé d'acides phénoli- 
ques : 0,049 pour le chêne contre 0,019 pour le pin (MAN- 
GENOT et TOUTAIN, 1980). La tolérance des animaux du 
sol vis-à-vis des tannins est un critère de discrimination entre 
les types de litière qui contribue à éclaircir les problèmes de 
partage des ressources alimentaires entre les espèces de 
Microarthropodes et que l'écologiste ne peut ignorer. 


2 — Deux Champignons Basidiomycètes, Coriolus versi- 
color et Hypholoma fasciculare, ont été mis en culture sur des 
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— Comportement trophique d'une espèce de Collemboles vis-a-vis d'une litière forestière mixte et de litières pures. À gauche : courbes de croissance pondérale 
: courbes de mortalité de Tomocerus minor selon la qualité de la litière, d'après VANNIER (1983), données originales PIREN, Milieu rural. 
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milieux contenant respectivement 2, 20, 200, et 2.000 ppm 
d’azote sous la forme d’asparagine. Ces cultures de Champi- 
gnons ont été proposées à Folsomia candida pour savoir si la 
qualité de la nourriture fongique influait sur la croissance et 
la fécondité du Collembole (BOOTH et ANDERSON, 1979). 
Folsomia candida accepte bien les deux champignons et mon- 
tre une augmentation continue du rythme des mues et du 
nombre d'oeufs pondus jusqu'à 200 ppm d'azote, alors que le 
taux de protéines dans le mycélium des deux champignons est 
modéré (547 ug/g pour Coriolus versicolor et 486 ug/g pour 
Hypholoma fasciculare), puis une nette baisse à 2.000 ppm 
d'azote malgré le taux élevé de protéines dans le cytoplasme 
fongique (2.385 ug/g pour Coriolus versicolor et 2.052 ug/g 
pour Hypholoma fasciculare). Le nombre moyen d'oeufs 
pondus chaque semaine par femelle nourrie avec Coriolus 
versicolor sur milieux à 2, 20, 200 et 2.000 ppm d'azote et 
respectivement 6,22 ; 10,8 ; 20,5 et 3,6 ; nourrie avec Hypho- 
loma fasciculare la production d'oeufs hebdomadaire est res- 
pectivement 20,7 ; 28,3 ; 31,2 et 18,2. Cette expérience montre 
que la qualité de la nourriture peut agir indirectement sur la 
coexistence interspécifique et sur les règles de partage des 
ressources alimentaires en modulant le taux de reproduction 
d’une espèce si celui-ci est corrélatif du nombre d'oeufs pon- 
dus. Lorsqu’apparait un déficit ou un excès d'azote dans le 
milieu, Folsomia candida devra céder la place à d’autres 
espèces moins exigeantes sur le plan trophique. L'influence 
de la qualité de la nourriture sur le cycle de développement 
d’une espèce de Collemboles a été récemment confirmée par 
ZETTEL (1982) qui a montré que la production d’oeufs chez 
Isotoma viridis est deux fois plus importante chez les indivi- 
dus nourris avec des algues (Pleurococcus) que chez les indi- 
vidus élevés avec une nourriture synthétique (Tétramine). La 
grande différence entre ces deux lots réside dans le fait que 
l'énergie chez les individus nourris artificiellement est surtout 
utilisée pour assurer la croissance et accroître la respiration, 
alors que chez les individus élevés avec des algues, elle est 
investie pour augmenter la production protoplasmique. 


V — DANS UNE MÊME POPULATION, 
JEUNES ET ADULTES ENTRENT EN 
COMPÉTITION POUR ACCÉDER 
A LA MEME NOURRITURE 


Le cycle vital des animaux du sol se déroule le plus souvent 
à l'endroit même où les femelles ont déposé leurs oeufs, ce qui 
implique fréquemment une concurrence trophique entre les 
formes juvéniles et les adultes. Cependant on a pu établir 
parfois qu'un changement de régime alimentaire se produi- 
sait au cours du développement postembryonnaire chez 
quelques espèces. Ainsi, chez les Acariens Oribates Cepheus 
et Carabodes, les nymphes sont le plus souvent cachées dans 
les cavités du bois sous l'écorce où se trouve une matière 
organique fortement décomposée, alors que les adultes se 
rencontrent au hasard dans la litière sensu lato où ils recher- 
chent une nourriture plus variée (WALLWORK, 1970). 
Lorsque jeunes et adultes exploitent le même microsite 
l'examen de leur tube digestif révèle des différences dans leur 
régime alimentaire ; ainsi, chez l’Acarien Oribate Achipteria 
coleoptrata, les jeunes consomment de préférence des cham- 
pignons du genre Cladosporium, alors que les adultes s'inté- 
ressent davantage au genre Aspergillus (STEFANIAK et 
SENICZAK, 1976). Mais le résultat le plus probant a été de 
montrer que la microflore intestinale des formes juvéniles 
était plus active que celle des spécimens adultes, en particu- 
lier des" Actinomycètes isolés du tube digestif des nymhes 
avaient une activité protéolytique et cellulolytique nettement 
supérieure à ceux provenant du tractus digestif des adultes. 


Chez les Collemboles, les différences de régime alimentaire 


ne sont pas aussi nettes entre jeunes et adultes. MARSHALL 
(1978) a montré que seules les proportions des aliments ingé- 
rés permettaient de différencier les stades de développement 
du Collembole Symphypléones Bourletiella hortensis, comme 
l'indiquent les pourcentages du tableau ci-après, calculés sur 
une période de 4 mois (avril à juillet en Colombie Britanni- 
que, Canada), avec toutefois une réserve quant au degré de 
signification des différences entre les valeurs pour un même 
aliment qui ne sont pas assorties d’un intervalle de confiance : 


Contenu digestif jeunes préadultes adultes 


Particules minérales 33,5 % 412% 44,8 % 


Masses amorphes 36,5 % 42,4 % 43,3 % 
Grains de pollen 24,6 % 12,1 % 62% 
Hyphes fongiques 1,5 % 0,8 % 1,4 % 
Spores fongiques 2,6 % 0,4 % 0,6 % 
Tissus végétaux 0,8 % 1,5 % 2,0 % 
Algues 0,0 % 0,2 % 0,4 % 
Diatomées 0,3 % 0,8 % 0,3 % 
Levures 02% 0,6 % 1,0 % 


A l'inverse de ce qui vient d’être constaté, l’ingestion de 
particules minérales peut être la plus importante chez les 
premieïs stades de développement, comme l'ont signalé 
ARPIN er al. (1980) à propos de Orchesella cincta et Orche- 
sella villosa, espéces strictement de surface. 


Dans la nature comme dans les élevage au laboratoire, les 
jeunes Collemboles exploitent les mémes sources de nourri- 
ture que les adultes et entrent en concurrence trophique. 
C'est le cas chez l'espèce parthénogénétique Folsomia candida 
ou les immatures et les femelles partagent le méme biotope. 
Dans nos élevages massifs maintenus au laboratoire de Bru- 
noy depuis plus de dix années, nous avons réguliérement 
observe qu’au fur et 4 mesure que les jeunes individus appa- 
raissent, les adultes cèdent la place et sont progressivement 
rejetés a la périphérie des zones d’exploitation alimentaire. 
Le recul des adultes s’explique par les besoins énergétiques 
importants des jeunes au cours de leur croissance avant la 
maturation sexuelle. 


Nous avons étudié la reproduction de 12 femelles de Fol- 
somia candida élevées isolément sur des aiguilles de Pin syl- 
vestre récoltées dans la litière en automne, puis, nous avons 
estimé le nombre et mesuré la biomasse et le métabolisme de 
leur descendance après 2 mois d'expérience. Chaque descen- 
dance comprenait en moyenne 129 individus dont 81 imma- 
oe et 48 adultes selon les critères d'âge de CHIBA et al. 
(1973). 


Les histogrammes de la figure 7 ont leur profil qui s'inverse 
montrant bien la différence d'activité métabolique entre les 
immatures et les adultes malgré l'écart important des bio- 
masses en faveur des individus immatures. La demande tro- 
phique des immatures traduite en besoin d'oxygène est très 
supérieure à celle des adultes ; respectivement 2,48 u102 
/mg/h en moyenne par individu et 0,84 u102/mg/h en 
moyenne par individu. Cette différence de métabolisme 
apparaît également dans la construction de la courbe allomé- 
trique qui caractérise l'espèce et qui permet de connaître la 
consommation horaire d'oxygène par unité de poids frais en 
fonction de la taille (L en mm) : Consommation 02 = 1,341 
L-1,070 ; cette équation a été calculée à partir de mesures 
individuelles effectuées sur une population de 50 animaux 
appartenant à 12 classes de tailles (de 0,35 à 2,15 mm) à l'aide 
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FIG. 7. — Mesures des biomasses et de la consommation d'oxygène dans une 
population engendrée par une femelle parthénogénétique de Folsomia candida 
(Collembole Isotomide) nourrie sur des aiguilles de Pin sylvestre. Les jeunes 
individus concurrencent les adultes dans la quête de nourriture, d’après VAN- 
NIER (1984), données originales PIREN, Milieu rural. 


du microrespirométre mano-volumétrique de VERDIER 
(1983). 


Les besoins énergétiques des formes juvéniles sont égale- 
ment supérieurs a ceux des adultes chez les Acariens Ori- 
bates. BERTHET (1964) estime que les stases juvéniles 
d’Oribatides sont responsables de la consommation de 70 % 
de l'oxygène utilisée annuellement par l’ensemble de la faune 
oribatologique. Dans l'exemple de Folsomia candida, la 
consommation d'oxygène des immatures représente environ 
80 % de la consommation totale de la descendance qui com- 
prote 129 individus. L'étude de USHER et al. (1971) sur la 
productivité des populations de Folsomia candida en relation 
avec la nourriture et la densité des individus aboutit à des 
résultats convergents. En effet, lorsque les 2/3 des adultes 
sont retirés de leur boîte d'élevage toutes les deux semaines, 
la courbe d'évolution des biomasses n’en est pas affectée , 
démontrant ainsi que les jeunes par leur croissance rapide 


compensent les pertes de masses subies par l'élimination 
d’une grande partie des adultes. En revanche, lorsque les 2/3 
des individus jeunes et adultes sont périodiquement retirés, la 
courbe d'évolution des biomasses accuse alors un net fléchis- 
sement signifiant qu'il n’y a plus assez de jeunes dans la 
population pour restaurer l’équilibre précédent des biomas- 
ses. 


CONCLUSION 


Cette exploration des principaux modes d'exploitation et 
de partage des ressources alimentaires chez les Microarthro- 
podes du sol ne serait pas complète si nous n’évoquions pas le 
rendement énergétique des aliments ingérés. Dans la littéra- 
ture spécialisée les documents sont rares sur les mesures du 
flux d’énergie qui circule a travers les populations animales 
du sol (Mc BRAYER et REICHLE, 1971). L’exemple les plus 
complet que nous puissions donner est emprunté a EN- 
GELMANN (1961) quia rassemblé assez de données écolo- 
giques, biologiques et bioénergétiques pour établir la balance 
énergétique annuelle d'une communauté d’Acariens Ori- 
bates vivant dans un sol en jachère de l'Université du Michi- 
gan (U.S.A.). Les mesures de respiration ont été obtenues 
directement sur les individus à l’aide d’un microrespiromètre 
type Warburg; les taux de croissancepondéraleà l’aide d’une 
électrobalance à spirale de quartz ; les équivalents énergéti- 
ques des aliments à l’aide d’une bombe calorimétrique alors 
que les quantités de nourriture ingérées et assimilées ont été 
suivies à l’aide de traceurs radioactifs. ENGELMANN a 
établi le bilan énergétique annuel d'une communauté de 
58.300 Acariens Oribates, répartis en une vingtaine d’es- 
pèces, représentant une biomasse de 54 mg et vivant dans un 
mètre carré de sol sur une profondeur de 12,5 cm : 75 % de 
l'énergie ingérée (consommation = 10.248 cal) sont rejetés 
(égestion = 7.686 cal) et 25 % seulement sont assimilés (assi- 
milation = 2.058 cal), 5 % de l’énergie assimilée sont consa- 
crés à la synthèse de la matière vivante (standing crop — 270 
cal) et le reste est converti en vapeur d’eau et gaz carbonique 
(respiration = 1.965 cal). L'efficacité d’assimilation des Aca- 
riens Oribates est faible (Assimilation/Consommation = 
0,20), de même ordre de grandeur que celle annoncée dans la 
littérature pour d’autres organismes saprophages, mais très 
inférieure à celle des consommateurs primaires invertébrés 
du système herbivore (A/C = 0,40) et à celle des prédateurs 
(A/C = 0,80). 


Toutes ces relations énergétiques font apparaître que les 
animaux du sol exploitent mal les ressources alimentaires de 
leur milieu et ne contribuent que faiblement au turn-over de 
la matière organique morte. Les mauvais rendements énergé- 
tiques du système saprophage n’ont guère de conséquences 
écologiques, car la matière nutritive qui est gaspillée par un 
groupe trophique est immédiatment recyclée par d'autres 
organismes. 


La tentation est grande chez les zoologiste du sol de décla- 
rer que les animaux du sol sont des généralistes dans le sens 
où leur régime alimentaire serait indifférencié. Il faut tout de 
même admettre que la plupart des travaux consacrés à ce 
sujet sont limités par les moyens techniques d'investigation 
qui sont mis en oeuvre. En effet, il nous semble insuffisant de 
statuer sur les habitudes alimentaires d’une espèce à partir 
seulement de l'inventaire du contenu digestif examiné à l’aide 
d’un instrument optique et en ne considérant qu’une catégo- 
rie d'individus, le plus souvent les adultes d’une population. 


Le nombre de modalités de l'exploitation et du partage des 
ressources alimentaires n’est pas limitée à la liste que nous 
avons dressée ; en effet, nous n’avons pas évoqué la pression 
démographique sélective que peuvent exercer les prédateurs 
sur un groupe de consommateurs (ERNSTING, 1977) et qui 
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certainement contribue à limiter les quantités de nourriture 
prélevées par les proies. Nous pensons que ces axes de 
recherches n’auront de véritable avenir que dans la mesure 
où l’écologiste considérera que le système saprophage doit 
être organisé en réseaux trophiques spécialisés pour accom- 
plir l'immense tâche de destruction de la matière organique 
élaborée dans les écosystèmes. 


Addenda 


La théorie du partage des ressources alimentaires que je 
viens d'illustrer à l’aide d'exemples pris chez les microar- 
thropodes du sol repose sur deux postulats écologiques : 
1) les ressources alimentaires sont en quantité limitée dans le 
milieu, 2) chaque espèce animale développe des stratégies 
adaptatives particulières (morphologiques, physiologiques, 
éthologiques) pour exploiter ces ressources et entretenir la 
coexistence interspécifique. Le lecteur n'aurait qu'une vision 
partiale de la vie animale dans les sols, si je n’engageais pas la 
discussion avec d’autres zoologistes qui ont une conception 
différente de la mienne. Je donne volontiers la parole à J.F. 
PONGE, Maitre-Assistant au Muséum National, qui juge la 
théorie du partage des ressources alimentaires trop rigide et 
propose des alternatives pouvant déboucher selon son ex- 
pression sur une conception plus dynamique de l’exploita- 
tion des ressources dans les sols : 


«La théorie de la séparation des niches trophiques et du 
partage des ressources est basée sur un raisonnement très 
simple (ODUM, 1959) : si deux espèces entrent en compéti- 
tion vis-à-vis d’un aliment déterminé, l'espèce ayant un avan- 
tage, même le plus petit soit-il, va éliminer à plus ou moins 
long terme mais inéluctablement, l'espèce concurrente. En 
étendant ce principe à une biocénose, et étant donné un 
ensemble de ressources trophiques à un moment donné et en 
un endroit donné, il va s'établir une situation d'équilibre où 
chaque aliment sera associé à un consommateur unique, le 
plus apte à l’utiliser efficacement. Cette vision de l’écosys- 
tème a le mérite de la clarté, de l'efficacité, et d'aboutir à un 
état invariant très satisfaisant pour l'esprit. 


Or, dans le sol, de nombreux travaux ont souligné l’exis- 
tence d'aliments utilisés conjointement par un très grand 
nombre d'espèces, appartenant à des groupes parfois fort 
différents : c’est le cas du cytoplasme des hyphes et spores de 
champignons, des bactéries, des algues. Si des choix alimen- 
taires peuvent être mis en évidence, c’est en général à l’aide 
d’un arsenal de tests statistiques mettant simplement en évi 
dence des différences dans les proportions de tel ou tel élé- 
ment ingéré (ANDERSON et HEALEY, 1972 MAC MIL- 
LAN, 1975). Aucun travail jusqu'à présent n’a pu mettre en 
évidence une ségrégation trophique rigoureuse entre des 
animaux cohabitant dans le même espace de sol. 


L'argument utilisé par les fondamentalistes, pour interpré- 
ter ces résultats à la lumière de la pensée d'ODUM (qui 
s’appuie sur les théories de LOTKA et VOLTERRA et les 
travaux expérimentaux de GAUSE), est que les études sur le 
régime alimentaire des organismes du sol ne prennent en 
compte que des éléments complexes comprenant eux-mêmes 
une multiplicité d'aliments au sens chimique du terme (cellu- 
lose, lignine, sucres divers, protéines, etc...). Il faudrait donc 
aller au niveau de la molécule et voir si des animaux ingérant 
les mêmes organes fongiques ou végétaux ne sont pas en 
réalité spécialisés sur tel ou tel constituant. Or, aucune étude 
n’a fourni ce genre de résultat aussi tranché, y compris les 
travaux au microscope électronique de KILBERTUS et 
VANNIER (1979) sur les Collemboles sympatriques Orche- 
sella cincta et O. villosa, car ces deux espèces digèrent toutes 
deux le cytoplasme des algues unicellulaires, la seule diffé- 
rence étant dans le degré d’efficacité de la digestion. On peut 
citer également les travaux de STEFANIAK et SENICZAK 
(1983) qui montrent, chez un certain nombre d'espèces 


d’Acariens Oribates, que les animaux peuvent, en conditions 
expérimentales, sélectionner une microflore intestinale leur 
permettant de digérer tel ou tel type d’aliment, adaptant par 
cet intermédiaire leur arsenal enzymatique à l'aliment qui 
leur est offert sans choix possible. Notons en passant que les 
travaux des auteurs polonais jettent un doute sur la validité 
des caractérisations enzymatiques des animaux du sol à l’aide 
d'individus capturés sur le terrain, sans connaissance préala- 
ble de leur nutrition habituelle (NIELSEN, 1962 ; ZIN- 
KLER, 1971). En ce qui concerne les mircoorganismes (bac- 
téries et champignons seulement), qui font exception car 
beaucoup ont été bien étudiés sur le plan enzymatique, on 
remarque que chaque fonction digestive précise (cellulolyse, 
ligninolyse, pectinolyse, etc.) est assurée par un grand nom- 
bre de germes, cohabitant souvent dans le même sol (PRE- 
VOT, 1970) et que plusieurs de ces germes assurent ou sont 
susceptibles d'assurer plusieurs fonctions, comme les Basi- 
diomycètes appartenant au genre Polyporus. L'évidence 
même est d’ailleurs qu’une espèce donnée ne peut être infé- 
odée à un seul type d’aliment, au sens chimique du terme, car 
tout organisme vivant, a fortiori lorsqu'il est hétérotrophe, a 
besoin pour se développer et se reproduire, donc assurer la 
survie de l’espèce, d'un arsenal de substances telles que sucres 
divers, acides aminés, vitamines, oligo-éléments. Au niveau 
de la molécule il y a donc compétition entre quasiment tous 
les groupes présents dans le sol, à l'exception des algues pour 
ce qui concerne l'alimentation carbonée. L'application 
stricte de la théorie d'ODUM débouche donc sur une 
impasse, ou tout au moins oblige à masquer en partie la 
réalité pour la faire entrer de force dans un ensemble de 
concepts trop rigides, inadaptés à une échelle fine d’obser- 
vation. 


La théorie de la séparation des niches débouche sur une 
conception fixiste de l’écosystétne et ne permet pas de rendre 
compte des changements qui se développent en permanence 
dans les milieux naturels (voir par exemple les études de 
ANDERSON, 1975; HAGVAR et KI@NDAL, 1981, sur les 
variations du régime alimentaire d’une méme espéce au cours 
du temps). Il existe cependant une toute autre façon de 
concevoir le fonctionnement de l'écosystème au niveau des 
relations trophiques compétitives entre espèces, en prenant 
en compte un certain nombre d'aspects spécifiques du sol 
(faibles possibilités de déplacement et de dissémination des 
organismes vivants, variations locales très grandes dans la 
répartition des ressources, variations saisonnières marquées, 
etc.). 


Dans les modèles qui vont être présentés, le régime alimen- 
taire de chaque espèce est considéré comme polyphagique. 
Par ce terme, il faut entendre un régime incluant une grande 
diversité possible d'aliments. La niche trophique est alors, à 
elle seule, une entité multidimensionnelle. Ce point de vue 
correspond à l’état actuel de nos connaissances concernant 
les organismes du sol. La valeur adaptative d'un tel régime 
est grande, dans les conditions particulières du sol, où la 
distribution des ressources est extrêmement hétérogène à la 
fois dans l’espace et dans le temps, où les possibilités de 
déplacement sont limitées. Chaque espèce, à un moment et en 
un lieu donné, ne consomme donc qu'une partie des res- 
sources variées qu'elle est capable d’assimiler et d'utiliser 
pour les besoins de sa survie et de sa reproduction. Il ne faut 
cependant pas confondre polyphagie et panphagie, car il n'est 
pas admissible d'envisager une absence de choix totale, une 
alimentation en quelque sorte, «au hasard». Les travaux de 
MAC MILLAN (1975) ont montré que même les Collem- 
boles dits «géophages» exercent un choix certain parmi les 
ressources présentes au niveau organo-minéral où ils vivent. 


Le modèle I figuré ci-dessous correspond à la conception 
classique du partage des ressources, exprimant l’évolution 
vers des niches trophiques monospécifiques après exclusion 
de l’une des deux espèces en compétition dans la zone de 
chevauchement (chaque cercle correspond à la niche trophi- 
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que de l'espèce, à un moment et en un lieu donné). 


L'état d'équilibre final n’est pas susceptible de déplace- 
ment, hors d’un éventuel changement des paramètres agis- 
sant sur le système (modification du spectre des ressources, 
prédation sélective, etc.). Remarquons que ce schéma ne vaut 
que pour des ressources limitées à la seule possibilité de 
survie d’une espèce. Or , on peut souligner deux cas souvent 
négligés par les fondamentalistes. Il est possible en effet que 
les deux espèces A et B soient soumises à une pression de 
prédation telle que leurs effectifs n’atteignent jamais un 
niveau suffisant pour que toutes les ressources soient con- 
sommées au fur et à mesure de leur production. Il est possible 
aussi que les contraintes écophysiologiques soient telles que 
les ressources soient inutilisables, et s'accumulent par consé- 
quent hors de la portée des organismes vivants. C’est le cas 
des zones boréales ou montagnardes, où la litière est hors 
d’atteinte pendant les périodes de gel, des zones arides ou 
semi-arides en période sèche, etc. La période favorable peut 
ne pas être assez longue pour que l'effectif s'accroisse jusqu’à 
son état d'équilibre avec les ressources (la durée est souvent 
un paramètre mal discerné par les théoriciens). L’étude inté- 
grée effectuée par les écologistes du sol suédois dans une 
pinède (PERSSON et al., 1980) montre une accumulation de 
carbone au sein des horizons supérieurs, accumulation 
conduisant à un humus de type mor. Dans cet écosystéme, la 
biomasse des prédateurs carnivores est considérable (0,2 g 
C/m?) si on la compare à la biomasse totale des proies 
(0,65 g C/m?). Les mois favorables au développement des 
bactéries ne sont que les mois de juillet, août et septembre, le 
sol étant gelé pendant cinq mois de l’année. Dans le cas d’un 
tel excès de ressources, rien ne s'oppose à ce qu’une même 
niche, ou partie de niche, soit occupée par plusieurs orga- 
nismes, car les lois de l'exclusion compétitive n’ont pas «le 
temps» de jouer. 


Le modèle II, par contre, exprime la possibilité d’une 
alimentation conjointe de deux espèces A et B sur le même 
aliment, même dans le cas de ressources limitées. 


Dans le cas d’un flux de ressources limité à la seule possibi- 
lité de survie d’une espèce, l'alimentation conjointe va 
conduire à une disparition provisoire de la ressource corres- 
pondant à la partie chevauchante des deux niches, la 
consommation étant supérieure au flux entrant. Les espèces, 
ayant une alimentation susceptible d’une certaine plasticité, 
peuvent modifier leur régime alimentaire, chacune de leur 
côté, en fonction de leurs préférences et tolérances. Elles ne se 
concurrencent donc plus, du moins pendant un certain 
temps. L'originalité de ce cas de figure réside dans le temps de 
latence nécessaire à cette adaptation, s’il s’agit d’une modifi- 
cation métabolique profonde (nymphose, enkystement, spo- 
rulation, etc.), ou bien d’une modification adaptative du type 
de celle évoquée ci-dessus pour les Oribates (modification de 
la microflore intestinale). Ce temps de latence permet à la 
ressource considérée de se renouveler et surtout de s’accumu- 
ler, dépassant ainsi le stade d'équilibre à la manière d’un 
ressort ou d’un pendule. Les espèces A et B reviennent alors 
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MODELE I 


consommer la ressource, fermant ainsi la boucle de ce 
schéma. On peut voir qu'il s’agit là d’un rythme non induit 
par des modifications extérieures, mais propre au système 
considéré. Ce système génère donc sa propre dynamique. 
Sans vouloir le moins du monde généraliser ce cas de figure, il 
suffit pour montrer qu'il existe des alternatives à la théorie du 
partage des ressources, alternatives pouvant déboucher sur 
une conception dynamique de l'exploitation des ressources». 
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